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Ðîëü ãåíà sbr/Dm nxf1 è ñèíöèòèàëüíûå ïåðèîäû ðàçâèòèÿ ó Drosophila melanogaster

Ñèíöèòèàëüíîå ðàçâèòèå ÿâëÿåòñÿ õàðàêòåðíîé îñîáåííîñòüþ ðàííåãî ýìáðèîãåíåçà è ñïåðìàòîãå-
íåçà ó Drosophila melanogaster. Âñå ýëåìåíòû ñèíöèòèÿ ñâÿçàíû ìåæäó ñîáîé åäèíîé öèòîñêåëåòíîé ñå-
òüþ, ÷òî ñîçäàåò äëÿ íèõ ðàâíûå óñëîâèÿ è îáåñïå÷èâàåò ñèíõðîííîñòü ðàçâèòèÿ. Öèòîñêåëåò íåîáõîäèì
äëÿ îáðàçîâàíèÿ è ôóíêöèîíèðîâàíèÿ âåðåòåí äåëåíèÿ, ýëåìåíòû öèòîñêåëåòà ñëóæàò îñíîâíûì ñòðóê-
òóðíûì êîìïîíåíòîì ðåñíè÷åê è æãóòèêîâ, îò öèòîñêåëåòà çàâèñÿò âíóòðè- è ìåæêëåòî÷íûé òðàíñïîðò
è ìîðôîîáðàçîâàòåëüíûå ïðîöåññû êàê â ïðåäåëàõ îòäåëüíîé êëåòêè, òàê è íà óðîâíå îðãàíèçìà â öå-
ëîì. Ãåí sbr (small bristles) ó äðîçîôèëû D. melanogaster ïðèíàäëåæèò ê ýâîëþöèîííî êîíñåðâàòèâíîìó
ñåìåéñòâó nxf (nuclear export factor). Ãåí Dm nxf1 (sbr), êàê è åãî îðòîëîãè ó äðóãèõ îðãàíèçìîâ, êîíòðî-
ëèðóåò ýêñïîðò âñåõ ïîëè(À)-ñîäåðæàùèõ ÐÍÊ èç ÿäðà â öèòîïëàçìó, ïîýòîìó ñîîòâåòñòâóþùèå áåëêè
îáû÷íî ëîêàëèçóþòñÿ â ÿäðå èëè ñ ñîñòàâå ÿäåðíîé îáîëî÷êè. Ìû ïîêàçàëè, ÷òî áåëîê SBR ëîêàëèçóåò-
ñÿ íå òîëüêî â ÿäðå, íî è â öèòîïëàçìå, âûÿâëÿÿ õàðàêòåðíûå öèòîïëàçìàòè÷åñêèå ñòðóêòóðû. Ïîêàçàí-
íûå íàìè íàðóøåíèÿ öèòîñêåëåòà ó ìóòàíòîâ ïî ãåíó sbr (Dm nxf1) ó D. melanogaster è öèòîïëàçìàòè÷å-
ñêàÿ ëîêàëèçàöèÿ áåëêà SBR íàðÿäó ñ åãî ïðèñóòñòâèåì â ÿäðå èëè â ðàéîíå ÿäåðíîé îáîëî÷êè ïîçâîëÿ-
þò ñâÿçûâàòü ñïåöèàëèçèðîâàííûå ôóíêöèè ýòîãî áåëêà ñ äèíàìèêîé öèòîñêåëåòà.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: small bristles, nuclear export factor 1, Drosophila melanogaster, ýìáðèîãåíåç,
ñïåðìàòîãåíåç, ñèíöèòèé, öèòîñêåëåò.

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: ìÐÍÊ — ìàòðè÷íàÿ èëè èíôîðìàöèîííàÿ ðèáîíóêëåèíîâàÿ êèñëîòà,
ÐÍÏ — ðèáîíóêëåîïðîòåèíîâûé êîìïëåêñ, NXF (nuclear export factor) — ôàêòîð ÿäåðíîãî ýêñïîðòà
ìÐÍÊ, sbr — small bristles, Dm — Drosophila melanogaster.

Ãåí Dm nxf1 (nuclear export factor), ó äðîçîôèëû Dro-
sophila melanogaster èñõîäíî íàçâàííûé sbr (small brist-
les), ïðèíàäëåæèò ê ýâîëþöèîííî êîíñåðâàòèâíîìó ñå-
ìåéñòâó nxf (nuclear export factor). Êàê è åãî îðòîëîãè ó
äðóãèõ îðãàíèçìîâ, Dm nxf1 îòâå÷àåò çà òðàíñïîðò ðàç-
ëè÷íûõ ïîëè(À)-ñîäåðæàùèõ ÐÍÊ èç ÿäðà â öèòîïëàçìó
(Herold et al., 2001). Áåëîê NXF1 îòíîñÿò ê òðàíñïîðòíûì
ðåöåïòîðàì ìÐÍÊ, ïîñêîëüêó îí ñîñòîèò èç äîìåíîâ,
îáåñïå÷èâàþùèõ ñâÿçü ñ ÐÍÊ, è äîìåíîâ, âîâëå÷åííûõ
âî âçàèìîäåéñòâèå ñ íóêëåîïîðèíàìè — áåëêàìè ÿäåð-
íûõ ïîðîâûõ êîìïëåêñîâ (ðèñ. 1) (Herold et al., 2000; Fri-
bourg et al., 2001). Ýêñïîðò ìÐÍÊ èç ÿäðà îñóùåñòâëÿåòñÿ
ñ ó÷àñòèåì áåëêà NXF1, êîòîðûé, êàê ïðàâèëî, âçàèìî-
äåéñòâóåò ñ ìÐÍÊ ÷åðåç àäàïòîðíûå áåëêè (Stutz et al.,
2000; Rodrigues et al., 2001; Huang et al., 2004; Hautbergue
et al., 2008). Àäàïòîðíûå áåëêè â îñíîâíîì èìåþò ñðîäñò-
âî ê N-òåðìèíàëüíîé ïîëîâèíå áåëêà NXF1 (Stutz et al.,
2000; Lai et al., 2006). Âûïîëíåíèþ òðàíñïîðòíûõ ôóíê-
öèé NXF1 ñïîñîáñòâóåò åãî âçàèìîäåéñòâèå ñ áåëêîì
ð15, èìåþùèì åùå îäíî íàçâàíèå — NXT1 (NTF2-related
export protein 1) (Katahira et al., 2002; Wiegand et al., 2002).
Îáëàñòü âçàèìîäåéñòâèÿ ñ ð15 ïðèõîäèòñÿ íà NTF2-ïî-
äîáíûé äîìåí (nuclear transport factor 2). Äîìåí NTF2
èìååò ïðîêàðèîòè÷åñêîå ïðîèñõîæäåíèå, è, ó÷èòûâàÿ åãî
ôóíêöèè ó ïðîêàðèîò è îñîáåííîñòè ñòðóêòóðû, ìîæíî
ïîëàãàòü, ÷òî îí îòâå÷àåò çà çíà÷èòåëüíîå ðàçíîîáðàçèå

ýíçèìàòè÷åñêèõ ôóíêöèé è áåëîê-áåëêîâûõ âçàèìîäåéñò-
âèé, ñðåäè êîòîðûõ ýâîëþöèîííî äðåâíèì ÿâëÿåòñÿ âçàè-
ìîäåéñòâèå ñ ðàçëè÷íûìè ïðîòåèíêèíàçàìè (Mans et al.,
2004). ßäåðíî-öèòîïëàçìàòè÷åñêèé òðàíñïîðò óñïåøåí
òîëüêî ïðè íàëè÷èè â áåëêå NXF1 îáîèõ äîìåíîâ —
NTF2-ïîäîáíîãî è UBA-ïîäîáíîãî (ubiquitin-associa-
ted-like — äîìåí óáèêâèòèíèðîâàíèÿ), õîòÿ ìîæåò îñó-
ùåñòâëÿòüñÿ è â òîì ñëó÷àå, êîãäà â áåëêå ñîäåðæèòñÿ
îäèí èç ýòèõ äîìåíîâ, íî â óäâîåííîì ÷èñëå, åñëè îòñóò-
ñòâóåò âòîðîé (Braun et al., 2002).

Â öèòîïëàçìå òðàíñëÿöèÿ ìÐÍÊ ñîïðîâîæäàåòñÿ åå
îñâîáîæäåíèåì èç êîìïëåêñà ìÐÍÏ, à NXF1 ïåðåìåùà-
åòñÿ îáðàòíî â ÿäðî (Bear et al., 1999; Katahira et al., 1999).
Äîëãîæèâóùèå ìÐÍÊ ñîõðàíÿþòñÿ â ñîñòàâå êîìïëåêñîâ,
âçàèìîäåéñòâóÿ ñ áåëêàìè, äåëàþùèìè ìÐÍÊ âðåìåííî
íåäîñòóïíûìè äëÿ òðàíñëÿöèè, à òàêæå êîíòðîëèðóþùè-
ìè èõ òðàíñïîðò è äîñòàâêó â îïðåäåëåííûé êëåòî÷íûé
êîìïàðòìåíò, îáåñïå÷èâàþùèìè çàÿêîðèâàíèå êîìïëåê-
ñà ìÐÍÏ â íóæíîì ìåñòå è ðàçðåøåíèå òðàíñëÿöèè ïîñëå
ïîëó÷åíèÿ ñîîòâåòñòâóþùåãî ñèãíàëà (Besse, Ephrussi,
2008). Ñóùåñòâîâàíèå äîëãîæèâóùèõ ìÐÍÊ, ñïîñîáíûõ
ê ðåãóëèðóåìîé òðàíñëÿöèè, îñîáåííî àêòóàëüíî â ïåðèî-
äû âðåìåííîãî çàïðåòà íà òðàíñêðèïöèþ. Ó äðîçîôèëû ê
òàêèì ïåðèîäàì ðàçâèòèÿ îòíîñÿòñÿ ðàííèé ýìáðèîãåíåç,
îîãåíåç è ñïåðìèîãåíåç — êàê ôèíàëüíàÿ ñòàäèÿ ñïåðìà-
òîãåíåçà, íà÷èíàþùàÿñÿ ñî ñòàäèè îêðóãëûõ ñïåðìàòèä è
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çàêàí÷èâàþùàÿñÿ ôîðìèðîâàíèåì çðåëîãî ïîäâèæíîãî
ñïåðìàòîçîèäà. Ýòè ïåðèîäû ðàçâèòèÿ îáúåäèíÿåò è åùå
îäíà îñîáåííîñòü — ñóùåñòâîâàíèå ñèíöèòèÿ. Â ñïåðìà-
òîãåíåçå D. melanogaster â ðåçóëüòàòå òðåõ ïîñëåäîâà-
òåëüíûõ ñèíõðîííûõ ìèòîòè÷åñêèõ è äâóõ ìåéîòè÷åñêèõ
äåëåíèé îáðàçóþòñÿ öèñòû, ñîñòîÿùèå èç 64 êëåòîê, ïðå-
òåðïåâøèõ íåïîëíûé öèòîêèíåç. Â ðàííåì ýìáðèîãåíåçå
â îáùåé öèòîïëàçìå ïðîèñõîäÿò äåëåíèÿ ÿäåð, íå îáîñîá-
ëåííûõ äðóã îò äðóãà êëåòî÷íîé ìåìáðàíîé. Â îáîèõ ñëó-
÷àÿõ ñèíöèòèé ðàçâèâàåòñÿ êàê åäèíîå öåëîå, ïðîÿâëÿÿ
óäèâèòåëüíóþ ñèíõðîíèçàöèþ ïðîöåññîâ, ïðîòåêàþùèõ
â êàæäîì ýëåìåíòå ñèíöèòèÿ.

Ìû îáðàòèëè âíèìàíèå íà òî, ÷òî íàðóøåíèå ñèí-
õðîííîñòè ÿâëÿåòñÿ îñíîâíîé àíîìàëèåé â íàçâàííûå ïå-
ðèîäû ñèíöèòèàëüíîãî ðàçâèòèÿ ó ìóòàíòîâ ïî ãåíó sbr
(Dm nxf1) (Golubkova et al., 2006). Äëÿ òîãî ÷òîáû ïîíÿòü
ðîëü ãåíà sbr (Dm nxf1) â ñèíöèòèàëüíîì ðàçâèòèè, â íà-
ñòîÿùåé ðàáîòå ìû àíàëèçèðîâàëè ðàñïðåäåëåíèå áåëêà
Dm NXF1 â ðàííèõ ýìáðèîíàõ è â öèñòàõ ñåìåííèêîâ
D. melanogaster, à òàêæå õàðàêòåð íàðóøåíèé ó ìóòàíòîâ
ïî èññëåäóåìîìó ãåíó.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Èñïîëüçîâàëè òðè ëèíèè D. melanogaster: ñòàíäàðò-
íóþ ëàáîðàòîðíóþ ëèíèþ äèêîãî òèïà Oregon R; ëèíèþ
sbr12, íåñóùóþ ìóòàöèþ â ãåíå Dm nxf1 (l(1)24/45A
(sbr12)/FM6, y31d sc8 dm B), è ëèíèþ, íåñóùóþ íóëåâîé àë-
ëåëü ãåíà Dm nxf1 — äåëåöèþ Df(1)vL4 (Df(1)vL4, ras
mD/FM6l,y31d sc8 dm B/Dp(1; Y) v+ y+).

Æèçíåñïîñîáíûõ ñàìöîâ ñ ìóòàöèåé sbr12 ïîëó÷àëè
ïóòåì ñêðåùèâàíèÿ ñàìîê l(1)24/45A (sbr12)/FM6, y31d sc8

dm B ñ ñàìöàìè Df(1)vL4, ras mD / Dp(1; Y) v+ y+. Ñàìöû ñ
ìóòàöèåé sbr12, ïîëó÷åííûå â ïîòîìñòâå, îòëè÷àþòñÿ îò
îñòàëüíûõ òåì, ÷òî èìåþò îêðóãëûå ãëàçà.

È ì ì ó í î ö è ò î ë î ã è ÷ å ñ ê è é à í à ë è ç ëîêàëèçà-
öèè áåëêà DmNXF1 ïðîâîäèëè â òêàíÿõ ñåìåííèêîâ, ÿè÷-
íèêîâ è â ýìáðèîíàõ äî ñòàäèè ñèíöèòèàëüíîé áëàñòî-
äåðìû.

Ñ å ì å í í è ê è â û ä å ë ÿ ë è èç 3—5-ñóòî÷íûõ ñàìöîâ
è ëè÷èíîê 3-ãî âîçðàñòà D. melanogaster. Ïðåïàðèðîâàëè
ñåìåííèêè â ôèçèîëîãè÷åñêîì ðàñòâîðå (testis buffer:
183 ìÌ KCl, 47 ìÌ NaCl è 10 ìÌ Tris-HCl, pH 6.8). Ôèê-
ñèðîâàëè òêàíü â 4%-íîì ïàðàôîðìàëüäåãèäå â òå÷åíèå
7 ìèí, îòìûâàëè â ðàñòâîðå PBST (0.1 % Tween-20 â ôîñ-
ôàòíîì áóôåðå PBS; Ashburner, 1989). Â êà÷åñòâå áëî-
êèðóþùåãî ðåàãåíòà èñïîëüçîâàëè 3%-íûé áû÷èé ñûâî-
ðîòî÷íûé àëüáóìèí (ÁÑÀ) â PBST. Èíêóáàöèþ ñ ïåðâû-
ìè àíòèòåëàìè (ðàçâåäåíèå 1 : 400 â PBST, ñîäåðæàùåì
ÁÑÀ), ïîëó÷åííûìè íàìè ó ìûøåé èëè êðîëèêà, ïðîâî-
äèëè â òå÷åíèå íî÷è ïðè 4 °Ñ. Îòìûâêó îò ïåðâûõ àíòè-
òåë îñóùåñòâëÿëè â ðàñòâîðå PBST. Èíêóáàöèþ ñî âòîðû-
ìè àíòèòåëàìè (ê èììóíîãëîáóëèíàì ìûøè èëè êðîëèêà)
ïðîâîäèëè â ðàñòâîðå PBST, ñîäåðæàùåì ÁÑÀ, â òå÷åíèå
1 ÷ ïðè 37 °Ñ. Âòîðûå àíòèòåëà, ìå÷åííûå ôëóîðîõðîìà-
ìè Alexa Fluor 488 èëè Alexa Fluor 546, áûëè îò ôèðìû
Invitrogen (ÑØÀ). Ïîñëå îòìûâêè îò âòîðûõ àíòèòåë â
PBST ñåìåííèêè èíêóáèðîâàëè ñ êðàñèòåëåì DAPI
(4R,6-diamidino-2-phenylindole) (1 ìêã/ìë â PBST) â òå÷å-
íèå 10 ìèí, îòìûâàëè 1 ðàç â PBS è çàêëþ÷àëè ïîä ïî-
êðîâíîå ñòåêëî â ñðåäó Vectashield (ÑØÀ). Ïðåïàðàòû
àíàëèçèðîâàëè ñ ïîìîùüþ êîíôîêàëüíîãî ìèêðîñêîïà
Leica TCS SP5 â ÖÊÏ «Õðîìàñ» (Öåíòð èññëåäîâàíèÿ
óëüòðàñòðóêòóðû è ìîëåêóëÿðíîãî ñîñòàâà áèîëîãè÷å-

ñêèõ îáúåêòîâ ïðè áèîëîãè÷åñêîì ôàêóëüòåòå Ñ.-Ïåòåð-
áóðãñêîãî ãîñóäàðñòâåííîãî óíèâåðñèòåòà).

ß è ÷ í è ê è â û ä å ë ÿ ë è èç 3—5-ñóòî÷íûõ ñàìîê â
ðàñòâîð PBS è 20 ìêë åãî ïîìåùàëè íà ïîêðîâíîå ñòåêëî
è äîáàâëÿëè 10 ìêë ñìåñè 15 % àêðèëàìèä/áèñ-àêðèëàìè-
äà, 1 % ïåðñóëüôàòà àììîíèÿ è 1 % ñóëüôèòà íàòðèÿ. Ñî-
äåðæèìîå êàïëè íàêðûâàëè äðóãèì ïîêðîâíûì ñòåêëîì è
îñòàâëÿëè íà 1 ÷ äëÿ ïîëèìåðèçàöèè. Äàëåå ñíèìàëè âåðõ-
íåå ñòåêëî è àêðèëàìèäíûå «òàáëåòêè», ïðèêðåïëåííûå
ê ïîêðîâíîìó ñòåêëó, ïîìåùàëè â ÷àøêè Ïåòðè (äèàìåò-
ðîì 35 ìì). Äâàæäû ïî 10 ìèí èíêóáèðîâàëè â PBS, çà-
òåì â òå÷åíèå 1 ÷ èíêóáèðîâàëè â PBS, ñîäåðæàùåì 1 %
Triton X-100 è 1 ìÌ EDTA. Â êà÷åñòâå áëîêèðóþùåãî ðå-
àãåíòà èñïîëüçîâàëè 3%-íûé ÁÑÀ â PBST; áëîêèðîâàëè â
òå÷åíèå 2 ÷. Äàëåå èíêóáèðîâàëè ñ ðàñòâîðîì àíòèòåë ê
ôðàãìåíòó áåëêà DmNXF1 â PBST ñ 3 % ÁÑÀ (ðàçâåäåíèå
àíòèòåë 1 : 100) âî âëàæíîé êàìåðå 1 ÷ ïðè êîìíàòíîé
òåìïåðàòóðå è íî÷ü ïðè 4 °C. Çàòåì óäàëÿëè ðàñòâîð àí-
òèòåë è äâàæäû ïî 1 ÷ èíêóáèðîâàëè â PBST. Â êà÷åñòâå
âòîðûõ èñïîëüçîâàëè àíòèòåëà, ìå÷åííûå ôëóîðîõðîìîì
Alexa Fluor 488, ðàçâîäèëè èõ â áëîêèðóþùåì áóôåðå è
èíêóáèðîâàëè ïðåïàðàòû â òå÷åíèå 3 ÷ ïðè êîìíàòíîé
òåìïåðàòóðå. Îòìûâàëè ïðåïàðàò îò âòîðûõ àíòèòåë â
PBST 1 ÷. Ïðåïàðàòû èíêóáèðîâàëè ñ DAPI (1 ìêã/ìë â
PBST) â òå÷åíèå 30 ìèí, îòìûâàëè 1 ðàç â PBS è çàêëþ÷à-
ëè ïîä ïîêðîâíîå ñòåêëî â ñðåäó Vectashield (ÑØÀ).

Ä ë ÿ ï î ë ó ÷ å í è ÿ ý ì á ð è î í î â ñàìîê ïîìåùàëè ñ
ñàìöàìè â ñòåêëÿííûå êîíòåéíåðû ñ äâóìÿ êàïðîíîâûìè
ðóêàâàìè åìêîñòüþ 1.5 ë. Íà ïëàñòèíêè ñ àãàðîì ñîáè-
ðàëè êëàäêè â òå÷åíèå 15 ìèí, çàòåì ÿéöà èíêóáèðîâàëè
íåîáõîäèìîå âðåìÿ. Ïåðåä îêðàñêîé óäàëÿëè õîðèîí ãè-
ïîõëîðèòîì íàòðèÿ (ìîæíî èñïîëüçîâàòü îáû÷íûé õî-
çÿéñòâåííûé îòáåëèâàòåëü «Áåëèçíà», ðàçâåäåííûé â
2—4 ðàçà). Çàòåì äåõîðèîíèçèðîâàííûå ýìáðèîíû íå-
ñêîëüêî ðàç ïðîìûâàëè PBS è ôèêñèðîâàëè 20—30 ìèí â
ñìåñè 4%-íîãî ïàðàôîðìàëüäåãèäà è ãåïòàíà â ñîîòíîøå-
íèè 1 : 1 ñ ïåðåìåøèâàíèåì. Çàòåì óäàëÿëè âîäíóþ ôàçó,
ñîäåðæàùóþ ôèêñàòîð, äîáàâëÿëè ðàâíûé îáúåì ìåòàíî-
ëà è ðåçêî âñòðÿõèâàëè äëÿ óäàëåíèÿ âèòåëëèíà. Ýìáðèî-
íû áåç âèòåëëèíîâîé îáîëî÷êè îïóñêàþòñÿ íà äíî ïðî-
áèðêè. Ýìáðèîíû ïðîìûâàëè ìåòàíîëîì 3 ðàçà, èõ ìîæ-
íî èñïîëüçîâàòü ñðàçó èëè õðàíèòü â ìåòàíîëå ïðè
–20 °C. Ïåðåä äàëüíåéøèìè ìàíèïóëÿöèÿìè ñîâåðøàëè
ïðîâîäêó ïî ñïèðòàì (70, 50 è 30%-íîìó ìåòàíîëó) äëÿ
ðåãèäðàòàöèè è çàòåì ïðîìûâàëè âîäîé. Äàëåå ýìáðèîíû
îáðàáàòûâàëè 5%-íûì ÁÑÀ â PBST, èíêóáèðîâàëè ñ àí-
òèòåëàìè è ãîòîâèëè ïðåïàðàòû, êàê îïèñàíî âûøå.

Ý ë å ê ò ð î í í à ÿ ì è ê ð î ñ ê î ï è ÿ. Ñåìåííèêè âûäå-
ëÿëè èç 3—5-ñóòî÷íûõ ñàìöîâ D. melanogaster. Ïðåïàðè-
ðîâàëè ñåìåííèêè â ôèçèîëîãè÷åñêîì ðàñòâîðå (testis
buffer, ñì. âûøå), òùàòåëüíî óäàëÿÿ ñåìåííûå ïóçûðüêè,
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Ðèñ. 1. Äîìåííàÿ ñòðóêòóðà áåëêà NXF1.

RBD — ÐÍÊ-ñâÿçûâàþùèé äîìåí (RNA-binding domain), LRR (leuci-
ne-rich repeats) — äîìåí ëåéöèíîâûõ ïîâòîðîâ, NTF2-like (nuclear trans-
port factor 2-like) — äîìåí, ïîäîáíûé äîìåíó â ôàêòîðå ÿäåðíîãî òðàíñ-
ïîðòà 2, UBA-like (ubiquitin-associated like) — äîìåí, ïîäîáíûé âçàèìî-

äåéñòâóþùåìó ñ óáèêâèòèíîì.



ïðèäàòî÷íûå æåëåçû, ñåìÿèçâåðãàòåëüíûé êàíàë è äðó-
ãèå ñîñòàâëÿþùèå ïîëîâîé ñèñòåìû ñàìöà. Ôèêñèðîâàëè
òêàíü â 2%-íîì ãëóòàðîâîì àëüäåãèäå íà 0.1 Ì ôîñôàò-
íîì áóôåðå (pH 7.2) è ïîñòôèêñèðîâàëè â 1%-íîì OsO4

íà òîì æå áóôåðå â òå÷åíèå 16 ÷ ïðè 4—6 °C. Ìàòåðèàë
ïðîìûâàëè 0.1 Ì ôîñôàòíûì áóôåðîì (pH 7.2) è îáåçâî-
æèâàëè â ñåðèè ñïèðòîâ âîçðàñòàþùèõ êîíöåíòðàöèé è
àöåòîíå. Çàòåì òêàíü çàêëþ÷àëè â ñìåñü ýïîêñèäíûõ ñìîë
Ýïîí-Àðàëäèò (Sigma-Aldrich, ÑØÀ). Óëüòðàòîíêèå ñðå-
çû ïîëó÷àëè íà óëüòðàòîìå Leica UC7 è êîíòðàñòèðîâàëè
ïîñëåäîâàòåëüíî óðàíèë-àöåòàòîì è öèòðàòîì ñâèíöà.
Àíàëèç ïðåïàðàòîâ ïðîâîäèëè íà ïðîñâå÷èâàþùåì ýëåêò-
ðîíîì ìèêðîñêîïå 40—120 êÂ JEM-1400, îñíàùåííîì
êàìåðîé Olympus-SIS Veleta, â Ðåñóðñíîì öåíòðå ðàçâè-
òèÿ ìîëåêóëÿðíûõ è êëåòî÷íûõ òåõíîëîãèé Ñ.-Ïåòåðáóðã-
ñêîãî ãîñóäàðñòâåííîãî óíèâåðñèòåòà.

Ðåçóëüòàòû

Î ñ î á å í í î ñ ò è ë î ê à ë è ç à ö è è á å ë ê à S B R (D m
N X F 1) â ÿ é ö å â û õ ê à ì å ð à õ, î ï ë î ä î ò â î ð å í í î ì
ÿ é ö å è ñ è í ö è ò è à ë ü í î ì ý ì á ð è î í å D. m e l a n o -
g a s t e r. Ïîñêîëüêó èçâåñòíîé ôóíêöèåé SBR (Dm NXF1)
ÿâëÿåòñÿ ýêñïîðò áîëüøèíñòâà ìÐÍÊ èç ÿäðà â öèòîïëàç-
ìó, îæèäàåìàÿ ëîêàëèçàöèÿ ýòîãî áåëêà — ÿäðî è ÿäåðíàÿ
îáîëî÷êà. Ðàñïðåäåëåíèå áåëêà SBR â ÿéöåâîé êàìåðå ñî-
îòâåòñòâóåò íàçâàííîé ôóíêöèè è îòðàæàåò ôóíêöèîíà-
ëüíîå ñîñòîÿíèå õðîìîñîì â ÿäðàõ ïèòàþùèõ êëåòîê è
îîöèòå (ðèñ. 2). Â òðàíñêðèïöèîííî-íåàêòèâíîì îîöèòå
áåëîê SBR íàõîäèòñÿ òîëüêî â öèòîïëàçìå, à ãåðìèíàëü-
íûé ïóçûðåê áåëêà SBR íå ñîäåðæèò (ðèñ. 2, á). Òðàíñ-
êðèïöèîííî-àêòèâíûå ÿäðà ïèòàþùèõ êëåòîê, íàïðîòèâ,
îáîãàùåíû áåëêîì SBR, êîòîðûé êîíöåíòðèðóåòñÿ â
ÿäðå, çàíèìàÿ ó÷àñòêè, ñâîáîäíûå îò õðîìàòèíà (ðèñ. 2,
á). Ïðèñóòñòâóåò áåëîê SBR è â öèòîïëàçìå ïèòàþùèõ
êëåòîê. Áåëîê SBR ìîæåò çàïàñàòüñÿ è ñîõðàíÿòüñÿ
â îîöèòå, äëÿ òîãî ÷òîáû çàòåì èñïîëüçîâàòüñÿ â ñèíöèòè-

àëüíîì ýìáðèîíå. Â ïåðèîä ðàçâèòèÿ ÿéöåâûõ êàìåð
áåëîê SBR ðàñïðåäåëÿåòñÿ â öèòîïëàçìå îîöèòà îòíîñè-
òåëüíî ðàâíîìåðíî.

Â îïëîäîòâîðåííîì ÿéöå áåëîê SBR òàêæå ðàñïðåäå-
ëåí ðàâíîìåðíî, à â ïåðèîä ïåðâûõ äåëåíèé äðîáëåíèÿ
íàõîäèòñÿ â öèòîïëàçìå, ìàðêèðóÿ îáëàñòè âåðåòåíà äå-
ëåíèÿ (ðèñ. 3, à, á). Íà áîëåå ïîçäíèõ ñòàäèÿõ (öèê-
ëû 10—12), ïîñëå ìèãðàöèè ÿäåð ê ïåðèôåðèè ÿéöà, ìîæ-
íî âèäåòü îòíîñèòåëüíóþ ñòðóêòóðíóþ îáîñîáëåííîñòü
öèòîïëàçìàòè÷åñêèõ äîìåíîâ, ïðèíàäëåæàùèõ îòäåëü-
íûì ÿäðàì (ðèñ. 3, ã). Âìåñòå ñ òåì ñèíõðîííîñòü, ïðîÿâ-
ëÿþùàÿñÿ â òîì, ÷òî âñå ÿäðà ñèíöèòèÿ îäíîâðåìåííî íà-
õîäÿòñÿ íà îäíîé è òîé æå ñòàäèè ÿäåðíîãî öèêëà (ðèñ. 4,
à), ïîçâîëÿåò ïðåäïîëàãàòü ñóùåñòâîâàíèå ñâÿçè ìåæäó
íèìè.

Â ñèíöèòèàëüíûõ ýìáðèîíàõ D. melanogaster áåëîê
SBR ëîêàëèçóåòñÿ èñêëþ÷èòåëüíî â öèòîïëàçìå, ïîñêîëü-
êó åãî ôóíêöèÿ â êà÷åñòâå ÿäåðíî-öèòîïëàçìàòè÷åñêîãî
òðàíñïîðòåðà ìÐÍÊ íå ÿâëÿåòñÿ âîñòðåáîâàííîé èç-çà îò-
ñóòñòâèÿ òðàíñêðèïöèè. Ìû íå âèäèì êîíöåíòðèðîâàíèÿ
ýòîãî áåëêà íà ïîëþñàõ ÿéöà èëè ðàííåãî ýìáðèîíà. Â ïå-
ðèîä äåëåíèÿ ÿäåð ýìáðèîíà áîëåå âûñîêàÿ êîíöåíòðàöèÿ
áåëêà SBR âèäíà â ðàéîíå âåðåòåíà äåëåíèÿ (ðèñ. 3).

Ìû îáðàòèëè âíèìàíèå íà òî, ÷òî â ñèíöèòèàëüíûõ
ýìáðèîíàõ D. melanogaster áåëîê SBR (Dm NXF1) ïîçâî-
ëÿåò âûÿâëÿòü êîëüöåîáðàçíûå ñòðóêòóðû äèàìåòðîì
îêîëî 1 ìêì, ðàñïîëîæåííûå ïî ïåðèôåðèè öèòîïëàçìà-
òè÷åñêèõ äîìåíîâ, ïðèíàäëåæàùèõ îòåëüíûì ÿäðàì
(ðèñ. 5).

Î ñ î á å í í î ñ ò è ë î ê à ë è ç à ö è è á å ë ê à S B R (D m
N X F 1) â ö è ñ ò à õ ñ å ì å í í è ê î â D. m e l a n o g a s t e r.
Â ïðîöåññå ñïåðìàòîãåíåçà ó D.melanogaster âïëîòü äî
îáðàçîâàíèÿ öèñòû, ñîñòîÿùåé èç 64 êëåòîê, êîëüöåâûå
êàíàëû, âîçíèêøèå âñëåäñòâèå íåïîëíîãî öèòîêèíåçà, ñî-
õðàíÿþò ñâÿçü ìåæäó êëåòêàìè (Carmena et al., 1998). Áå-
ëîê SBR â öèñòàõ â îñíîâíîì âûÿâëÿåòñÿ â ÿäðàõ ñïåðìà-
òîöèòîâ (ðèñ. 6) èëè ñïåðìàòèä. Ïðèñóòñòâóåò îí è â öè-
òîïëàçìå, ïðè÷åì â îòäåëüíûõ öèñòàõ â ñåìåííèêàõ

296 Å. Â. Ãîëóáêîâà è äð.

Ðèñ. 2. ßéöåâàÿ êàìåðà èç ÿè÷íèêà Drosophila melanogaster.

à — îêðàñêà ÄÍÊ (ñèíèé öâåò DAPI), äëèííàÿ ñòðåëêà óêàçûâàåò íà ÿäðà ïèòàþùèõ êëåòîê, ãîëîâêà ñòðåëêè — íà ÿäðî îîöèòà; á — çåëåíàÿ îêðàñêà
àíòè-SBR, âòîðûå àíòèòåëà ìå÷åíû Alexa Fluor 488, ÿäðà ïèòàþùèõ êëåòîê îáîãàùåíû áåëêîì SBR, êîòîðûé çàíèìàåò ïðîñòðàíñòâî, ñâîáîäíîå îò
õðîìîñîì. Âèäíà êàðèîñîìà, çàíèìàþùàÿ ÷àñòü ÿäðà îîöèòà, ñâîáîäíóþ îò SBR; áåëîê SBR ïðèñóòñòâóåò êàê â ðàéîíå ÿäåðíîé îáîëî÷êè, òàê è â öè-

òîïëàçìå îîöèòà è ïèòàþùèõ êëåòîê. Ìàñøòàáíûé îòðåçîê — 20 ìêì.



D. melanogaster ó îñîáåé äèêîãî òèïà ìîæíî âèäåòü
ñòðóêòóðû â âèäå êîëåö, êîòîðûå ïî ðàçìåðó è ðàñïîëî-
æåíèþ ïîõîæè íà êîëüöåâûå êàíàëû (ðèñ. 6, â). Ïîñêîëü-
êó ýòè êîëüöåâûå ñòðóêòóðû âèäíû íå â ëþáîé öèñòå, ìû
ïîëàãàåì, ÷òî SBR íå ÿâëÿåòñÿ ñòðóêòóðíûì áåëêîì êîëü-
öåâûõ êàíàëîâ, ñêîðåå âñåãî, îí ïðèñóòñòâóåò â èõ ñîñòà-
âå â îïðåäåëåííûå ïåðèîäû ñèíöèòèàëüíîãî ðàçâèòèÿ —
äî ìîìåíòà òðàíñëÿöèè ñîîòâåòñòâóþùèõ âðåìåííî
íåòðàíñëèðóåìûõ ìÐÍÊ. Áåëêè, âõîäÿùèå â ñîñòàâ êîìï-
ëåêñà ìÐÍÏ, îáû÷íî ïîêèäàþò êîìïëåêñ, îñâîáîæäàÿ
ìÐÍÊ äëÿ òðàíñëÿöèè.

Åñëè áåëîê SBR âàæåí äëÿ ñèíöèòèàëüíîãî ðàçâèòèÿ
â ñïåðìàòîãåíåçå, åãî íàðóøåíèå ó ìóòàíòîâ, âûçûâàþ-
ùèõ ìóæñêóþ ñòåðèëüíîñòü, ìîæåò ïðèâîäèòü ê àíîìàëè-
ÿì ñèíöèòèÿ. Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ðàçâèòèå êëåòîê ñèí-
öèòèÿ ïðîèñõîäèò óäèâèòåëüíî ñèíõðîííî è â íîðìå âñå

êëåòêè öèñòû ìîðôîëîãè÷åñêè âûãëÿäÿò ïðèáëèçèòåëüíî
îäèíàêîâî (ðèñ 7, à). Ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêèé àíà-
ëèç ïîêàçûâàåò, ÷òî ó ìóòàíòà sbr12 ñ ìóæñêîé ñòåðèëüíî-
ñòüþ íàðóøåíèÿ öèòîêèíåçà íà ñòàäèè óäëèíåíèÿ ñïåð-
ìàòèä íàèáîëåå õàðàêòåðíû (ðèñ. 7, á, â), ÷àñòî âñòðå÷à-
þòñÿ öèñòû, ñîñòîÿùèå èç êëåòîê ñ ðàçëè÷íîé
ìîðôîëîãèåé (ðèñ. 7, â), òîãäà êàê â íîðìå êëåòêè îäíîé
öèñòû ïðàêòè÷åñêè èäåíòè÷íû äðóã äðóãó ïî íàáîðó è
ôîðìå ñóáêëåòî÷íûõ ñòðóêòóð (ðèñ. 7, à). Òî, ÷òî êëåòêè
ñèíöèòèÿ ó ìóòàíòà sbr12 âûãëÿäÿò íåîäèíàêîâî, ìîæíî
ðàññìàòðèâàòü êàê ïðîÿâëåíèå àñèíõðîííîñòè. Àñèí-
õðîííîñòü êàê íàðóøåíèå âðåìåíí *ûõ ïàðàìåòðîâ ïðîòå-
êàíèÿ òåõ èëè èíûõ ïðîöåññîâ ìîæåò ïðèâîäèòü ê òîìó,
÷òî ïðåîáðàçîâàíèÿ ñóáêëåòî÷íûõ ñòðóêòóð â êàæäîì îò-
äåëüíîì ýëåìåíòå ñèíöèòèÿ ïðîèñõîäÿò íå â ñîîòâåòñò-
âèè ñ îáùèì ñöåíàðèåì, à ïî ñîáñòâåííûì ïðàâèëàì.
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Ðèñ. 3. Ýìáðèîí Drosophila melanogaster íà ðàííåé ñòàäèè ðàçâèòèÿ.

à — îêðàñêà ÄÍÊ (ñèíèé öâåò DAPI); ÿäðà ýìáðèîíà äåëÿòñÿ ñèíõðîííî (ñòàäèÿ àíàôàçû ìèòîçà). á — áåëîê SBR (îêðàñêà àíòè-SBR, âòîðè÷íûå àíòè-
òåëà ìå÷åíû Alexa Fluor 488), ïðèñóòñòâóåò â öèòîïëàçìå è ìàðêèðóåò îáëàñòü âåðåòåíà äåëåíèÿ. â — ñîâìåùåíèå èçîáðàæåíèé. ã — ýìáðèîí íà ñòà-
äèè ïåðåìåùåíèÿ ÿäåð â îáëàñòü êîðòèêàëüíîãî ñëîÿ ÿéöà, ñîâìåùåíèå îêðàñîê ÄÍÊ (ñèíÿÿ) è áåëêà SBR (çåëåíàÿ); ðàñïðåäåëåíèå áåëêà SBR â ñèí-

öèòèàëüíîì ýìáðèîíå ïîçâîëÿåò óâèäåòü îáîñîáëåííîñòü ÿäåðíûõ òåððèòîðèé. Ìàñøòàáíûé îòðåçîê — 75 ìêì.



Îáñóæäåíèå

Ì à ò å ð è í ñ ê è é ý ô ô å ê ò ã å í à s b r è å ã î ð î ë ü
â ñ è í ö è ò è à ë ü í î ì ð à ç â è ò è è ý ì á ð è î í î â D. m e -
l a n o g a s t e r. Áîëüøèíñòâî áåëêîâ è ÐÍÊ, íàêàïëèâàþ-
ùèõñÿ â ïðîöåññå îîãåíåçà â îîöèòå, ñèíòåçèðóåòñÿ â ïè-
òàþùèõ êëåòêàõ è òðàíñïîðòèðóåòñÿ â îîöèò ïî ìèêðî-
òðóáî÷êàì íà ðàííèõ ýòàïàõ ñîçðåâàíèÿ ÿéöåâîé êàìåðû
(Pokrywka, Stephenson, 1995) èëè ñ ïîòîêîì öèòîïëàçìû
íà ïîçäíèõ ýòàïàõ (Palacios, St. Johnston, 2002).

Ïðèñóòñòâèå áåëêà SBR â öèòîïëàçìå îîöèòà è â ðàí-
íèõ (ñèíöèòèàëüíûõ) ýìáðèîíàõ, êîãäà íåò ïîòðåáíîñòè â
ÿäåðíî-öèòîïëàçìàòè÷åñêîì ýêñïîðòå ìÐÍÊ èç-çà îòñóò-
ñòâèÿ òðàíñêðèïöèè, ñâèäåòåëüñòâóåò â ïîëüçó âûñêàçàí-
íîãî íàìè ïðåäïîëîæåíèÿ î òîì, ÷òî ôóíêöèè ãåíà Dm
nxf1 (sbr) íå îãðàíè÷èâàþòñÿ ÿäåðíî-öèòîïëàçìàòè÷å-
ñêèì ýêñïîðòîì ìÐÍÊ (Golubkova et al., 2009).

Äåëåíèÿ ÿäåð â ðàííåì ýìáðèîíå D. melanogaster
ïðîèñõîäÿò î÷åíü áûñòðî (êàæäûå 8—21 ìèí) (Kellogg
et al., 1988) è óäèâèòåëüíî ñèíõðîííî (Ji et al., 2004)
(ðèñ. 5, à). Ïðè ýòîì ÿäåðíûé öèêë ðåäóöèðîâàí äî äâóõ

ôàç — S (ñòàäèè ðåäóïëèêàöèè ÄÍÊ) è M (ìèòîçà). Ñèí-
õðîííîñòü ïîäðàçóìåâàåò ñóùåñòâîâàíèå ñèñòåìû, êîîð-
äèíèðóþùåé ïåðåõîä îò îäíîé ñòàäèè ÿäåðíîãî öèêëà ê
äðóãîé è ñîîòâåòñòâåííî äèíàìè÷íûå èçìåíåíèÿ öèòî-
ñêåëåòà.

Âàæíî îòìåòèòü, ÷òî ìóòàöèè ãåíà sbr ïðîÿâëÿþò ìà-
òåðèíñêèé ýôôåêò. Ïîòîìêè ìóòàíòíûõ ñàìîê íåçàâèñè-
ìî îò ãåíîòèïà îòöà èìåþò ðàçëè÷íûå íàðóøåíèÿ ðàííå-
ãî ýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ (Golubkova et al., 2006). Ñðå-
äè íàðóøåíèé âûÿâëÿþòñÿ: àñèíõðîííîñòü äåëåíèÿ ÿäåð,
èõ ðàçíûé ðàçìåð, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò î ðàçíîì ñîäåðæà-
íèè ÄÍÊ è õðîìîñîìíîé íåñòàáèëüíîñòè ïðè èõ äåëåíèè;
çîíû áåç ÿäåð, îáíàðóæèâàþùèå ñêîïëåíèÿ äåçîðãàíèçî-
âàííûõ õðîìîñîì (ðèñ. 4, á). Ïîñëåäíèé òèï íàðóøåíèé
ìîæåò âîçíèêíóòü â ðåçóëüòàòå ïîòåðè ñòðóêòóðíîé îáî-
ñîáëåííîñòè öèòîïëàçìàòè÷åñêèõ äîìåíîâ, ïðèíàäëåæà-
ùèõ îòäåëüíîìó ÿäðó â ýìáðèîíàëüíîì ñèíöèòèè.

Îòñóòñòâèå êëåòî÷íîé ñòåíêè íå îòìåíÿåò îòíîñè-
òåëüíîé îáîñîáëåííîñòè öèòîïëàçìàòè÷åñêèõ äîìåíîâ,
ïðèíàäëåæàùèõ êàæäîìó ÿäðó ñèíöèòèàëüíîãî ýìáðèîíà
(Karr, Alberts, 1986; Kellogg et al., 1988; Schejter et al.,
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Ðèñ. 4. Ó÷àñòêè ýìáðèîíà Drosophila melanogaster íà ñòàäèè ñèíõðîííûõ ÿäåðíûõ äåëåíèé.

à — âñå ÿäðà ýìáðèîíà â ïîòîìñòâå ñàìîê äèêîãî òèïà íàõîäÿòñÿ íà ñòàäèè èíòåðôàçû. á — ÿäðà ýìáðèîíà â ïîòîìñòâå ñàìîê sbr/0 ðàçëè÷àþòñÿ ïî ðàç-
ìåðó è ôîðìå; ðàñïðåäåëåíèå ÿäåð íàðóøåíî, åñòü «ìåðòâûå çîíû», â êîòîðûõ ÿäðà îòñóòñòâóþò. ÄÍÊ îêðàøåíà DAPI. Ìàñøòàáíûé îòðåçîê —

10 ìêì.

Ðèñ. 5. Îòäåëüíîå ÿäðî ñèíöèòèàëüíîãî ýìáðèîíà íà ñòàäèè ïðîìåòàôàçû.

à — îêðàñêà ÄÍÊ (ñèíèé öâåò DAPI); á — îêðàñêà àíòè-SBR (çåëåíûé öâåò — âòîðûå àíòèòåëà ìå÷åíû Alexa Fluor 488), ñòðåëêàìè óêàçàíû êîëüöå-
îáðàçíûå ñòðóêòóðû ïî ïåðèôåðèè ÿäåðíîé òåððèòîðèè; â — ñîâìåùåíèå èçîáðàæåíèé. Ìàñøòàáíûé îòðåçîê — 5 ìêì.



1993; Stevenson et al., 2002; Frescas et al., 2006; Telley
et al., 2012). Èìåííî îòíîñèòåëüíîé, ïîñêîëüêó âñå ÿäðà
ñèíöèòèÿ âåäóò ñåáÿ ñîãëàñîâàííî, íàõîäÿñü îäíîâðåìåí-
íî íà îäíîé è òîé æå ñòàäèè ÿäåðíîãî öèêëà (ðèñ. 4, à).
Íåñîìíåííî, òàêóþ óäèâèòåëüíóþ ñèíõðîíèçàöèþ îáåñ-
ïå÷èâàåò åäèíàÿ ñèñòåìà öèòîñêåëåòà, ñîõðàíÿþùàÿ è
ïîääåðæèâàþùàÿ ñâÿçü ìåæäó îòäåëüíûìè ýëåìåíòàìè
ñèíöèòèÿ (Schejter, Weischaus, 1993; Foe et al., 2000). Îáî-
ñîáëåííîñòü öèòîïëàçìàòè÷åñêèõ äîìåíîâ êàæäîãî ÿäðà
ñîçäàåòñÿ áëàãîäàðÿ ñòðóêòóðå, îáðàçîâàííîé öèòîñêå-
ëåòíûìè áåëêàìè, ïðåæäå âñåãî àêòèíîì è òóáóëèíîì.
Öèòîñêåëåòíûå ñòðóêòóðû äèíàìè÷íû è, ÷òî îñîáåííî

âàæíî, ñïîñîáíû ðàñòè (âîñïðîèçâîäèòüñÿ) è ðàñïðå-
äåëÿòüñÿ ìåæäó äî÷åðíèìè ÿäðàìè (ðàçìíîæàòüñÿ). Äëÿ
ðîñòà öèòîñêåëåòà äîñòàòî÷íî íåïðåðûâíî ïîñòàâëÿòü áà-
çîâûå ìîëåêóëû, ñïîñîáíûå ê ïîëèìåðèçàöèè. Áàçîâûå
ìîëåêóëû ìîãóò ñèíòåçèðîâàòüñÿ â çîíàõ ðîñòà öèòîñêå-
ëåòà áëàãîäàðÿ ïðèñóòñòâèþ òàì ñîîòâåòñòâóþùèõ
ìÐÍÊ.

Ð Í Ê - ñ â ÿ ç û â à þ ù è å á å ë ê è â ï ð å î á ð à ç î â à -
í è ÿ õ ö è ò î ñ ê å ë å ò à. Ïðè àíàëèçå òðàíñêðèïòîìà Xe-
nopus laevis èäåíòèôèöèðîâàí îñîáûé êëàññ ÐÍÊ, ñâÿçàí-
íûõ ñ àïïàðàòîì äåëåíèÿ (Blower et al., 2007; Sharp et al.,
2011). Ýòè ìÐÍÊ ñîîòâåòñòâóþò ãåíàì, êîíòðîëèðóþùèì
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Ðèñ. 6. Çà÷àòîê ñåìåííèêà ó ñàìöîâ Drosophila melanogaster íà ñòàäèè ïðåäêóêîëêè.

à — áåëîê SBR (êðàñíûé öâåò, âòîðûå àíòèòåëà ìå÷åíû Alexa Fluor 546) ïðèñóòñòâóåò ïðåèìóùåñòâåííî â ÿäðàõ; á — îêðàñêà ÄÍÊ (ñèíèé
öâåò DAPI); â — ñîâìåùåííîå èçîáðàæåíèå è åãî óâåëè÷åííûé ôðàãìåíò, âûäåëåííûé ðàìêîé. Íà óâåëè÷åííîì ôðàãìåíòå â öèòîïëàçìå ñïåðìàòîöè-

òîâ I ïîðÿäêà âèäíû êîëüöåîáðàçíûå ñòðóêòóðû, ïîêàçàííûå ñòðåëêàìè. Ìàñøòàáíûé îòðåçîê — 75 ìêì.



êëåòî÷íûå äåëåíèÿ, îáðàçîâàíèå âåðåòåíà è ïðåîáðàçî-
âàíèÿ õðîìàòèíà. Âàæíî îòìåòèòü, ÷òî äëÿ ïîñòðîåíèÿ
âåðåòåíà äåëåíèÿ íóæåí êîìïëåêñ ÐÍÏ, ñîäåðæàùèé áå-
ëîê Rae1 (Blower et al., 2005), êîòîðûé ïðèñóòñòâóåò è â
ñîñòàâå êîìïëåêñîâ ÐÍÏ, ñîäåðæàùèõ áåëîê ÒÀÐ
(Hs NXF1) ÷åëîâåêà (Blevins et al., 2003). Áåëîê ÒÀÐ ÿâëÿ-
åòñÿ îðòîëîãîì áåëêà Dm NXF1 (SBR) D. melanogaster.

Àíàëèç ðàñïðåäåëåíèÿ ðàçëè÷íûõ ìÐÍÊ â ýìáðèîíàõ
D. melanogaster ñ èñïîëüçîâàíèåì ìåòîäà ôëóîðåñöåíò-
íîé ãèáðèäèçàöèè in situ ïîêàçàë, ÷òî áîëåå 70 % èñ-
ñëåäîâàííûõ ãåíîâ êîäèðóþò ìÐÍÊ, èìåþùèå îïðåäå-

ëåííóþ ñóáêëåòî÷íóþ ëîêàëèçàöèþ (L *ecuyer et al., 2007).
Òàêèå ìÐÍÊ, íàçâàííûå ëîêàëèçîâàííûìè, ïîçâîëÿþò
îñóùåñòâëÿòü ðåãóëèðóåìûé ñèíòåç ñîîòâåòñòâóþùåãî
áåëêà íåïîñðåäñòâåííî â òåõ ìåñòàõ, ãäå îí íóæåí (Bashi-
rullah et al., 1998; Gaspar, 2011; Medioni et al., 2012). Íà-
ïðèìåð, ó ïîçâîíî÷íûõ ðîñò àêòèíîâûõ ôèáðèëë ÷àñòî
ñâÿçûâàþò ñ íåîáõîäèìîñòüþ òðàíñëÿöèè ìÐÍÊ actin â
ðàéîíå ðàñòóùåãî àêòèíîâîãî êîíóñà â îòðîñòêàõ íåðâ-
íûõ êëåòîê (Zhang et al., 1999) èëè ëèäèðóþùåé êðîìêè
ýìáðèîíàëüíûõ ôèáðîáëàñòîâ öûïëåíêà (Sundell, Singer,
1991; Condeelis, Singer, 2005). Ëîêàëèçîâàííàÿ òðàíñëÿ-
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Ðèñ. 7. Ïîïåðå÷íûé ñðåç öèñòû èç 64 êëåòîê íà ñòàäèè óäëèíåíèÿ ñïåðìàòèä ó Drosophila melanogaster. Ýëåêòðîííàÿ ìèêðîñêî-
ïèÿ.

à — êîíòðîëü (ñàìöû ëèíèè Oregon R); â êàæäîé ñïåðìàòèäå åñòü àêñîíåìà (óêàçàíà ñòðåëêîé) è ñâÿçàííûå ñ íåé ìèòîõîíäðèàëüíûå ïðîèçâîäíûå
(óêàçàíû ãîëîâêàìè ñòðåëîê). á, â — ñïåðìàòèäû ñàìöîâ sbr12/Dp(1;Y)y+v+. Ìàëîå è áîëüøîå ïðîèçâîäíûå ìèòîõîíäðèé âàðüèðóþò ïî ðàçìåðó, ôîð-
ìå è ñòðóêòóðå (îòäåëüíûå ñïåðìàòèäû ëèøåíû ìèòîõîíäðèàëüíûõ ïðîèçâîäíûõ); ñïåðìàòèäû ÷àñòî íå ðàçäåëåíû íà îòäåëüíûå êëåòêè; âñòðå÷àþò-

ñÿ àíîìàëèè ñòðóêòóðû àêñîíåìû (â, ñòðåëêà). Ìàñøòàáíûé îòðåçîê — 200 (à, á) è 500 (â) íì.



öèÿ èçâåñòíà è äëÿ ìÐÍÊ, êîäèðóþùèõ áåëêè êîìïëåêñà
Arp2/3 (actine related protein), ó÷àñòâóþùåãî â ïîëèìåðè-
çàöèè àêòèíà (Mingle et al., 2005).

Âñå ýëåìåíòû öèòîñêåëåòà äèíàìè÷íî èçìåíÿþòñÿ â
çàâèñèìîñòè îò ñòàäèè ÿäåðíîãî öèêëà. Ïåðåä äåëåíèåì
ÿäåð ìèêðîòðóáî÷êè âåðåòåíà ðàñòóò â ñòîðîíó õðîìî-
ñîì, à àñòðàëüíûå — â ñòîðîíó àêòèíîâîé ôèáðèëëÿðíîé
îáîëî÷êè, îãðàíè÷èâàþùåé öèòîïëàçìàòè÷åñêèå äîìåíû,
ïðèíàäëåæàùèå îòäåëüíûì ÿäðàì. Ïîñëå äåëåíèÿ ÿäåð
ñèíöèòèÿ íàñòóïàåò ïåðèîä ðîñòà ôèáðèëëÿðíîé îáîëî÷-
êè öèòîïëàçìàòè÷åñêîãî äîìåíà è òóáóëèíîâîãî öèòîñêå-
ëåòà. Âàæíûì ìîìåíòîì ÿâëÿåòñÿ óñòàíîâëåíèå ñâÿçè,
êîòîðóþ îáåñïå÷èâàþò ìèêðîòðóáî÷êè, ìåæäó êîìïî-
íåíòàìè ÿäðà è ôèáðèëëÿðíîé îáîëî÷êîé, à â ðàéîíå
ôèáðèëëÿðíîé îáîëî÷êè — ìåæäó ñîñåäíèìè öèòîïëàç-
ìàòè÷åñêèìè äîìåíàìè. Ýòî ïîçâîëÿåò âñåì ýëåìåíòàì â
ñèíöèòèè óñòàíîâèòü êîíòàêò áëàãîäàðÿ îáðàçîâàíèþ
åäèíîé öèòîñêåëåòíîé ñåòè. Òàêîìó âçàèìîäåéñòâèþ ìî-
ãóò ñïîñîáñòâîâàòü ñòðóêòóðû, çàõâàòûâàþùèå è ñòàáè-
ëèçèðóþùèå àñòðàëüíûå ìèêðîòðóáî÷êè, ðàñòóùèå â íà-
ïðàâëåíèè ôèáðèëëÿðíîé îáîëî÷êè â ñìåæíûõ öèòîïëàç-
ìàòè÷åñêèõ äîìåíàõ. Áëàãîäàðÿ êîíòàêòó ïëþñ-êîíöîâ
àñòðàëüíûõ ìèêðîòðóáî÷åê â ðàéîíå ôèáðèëëÿðíîé îáî-
ëî÷êè, ðàçäåëÿþùåé ñîñåäíèå öèòîïëàçìàòè÷åñêèå äîìå-
íû, îáåñïå÷èâàåòñÿ íåïðåðûâíîñòü öèòîñêåëåòà ïî âñåìó
ýìáðèîíó, íåîáõîäèìàÿ äëÿ ïåðåäà÷è êîìàíäû âñåì ýëå-
ìåíòàì â ñèíöèòèè îäíîâðåìåííî ïåðåéòè îò ìåòàôàçû ê
àíàôàçå. Îñîáîå çíà÷åíèå ïðè ýòîì èìååò ôóíêöèîíàëü-
íîå âçàèìîäåéñòâèå ìèêðîòðóáî÷åê è àêòèíîâûõ ôèá-
ðèëë (Goode et al., 2000; Straight, Field, 2000; Rodriguez
et al., 2003; Grill, Hyman, 2005; Riparbelli et al., 2007).

Ïðåäïîëîæåíèå î ñóùåñòâîâàíèè ïîòåíöèàëüíûõ
ñàéòîâ, îáåñïå÷èâàþùèõ òàêîå âçàèìîäåéñòâèå, âûñêà-
çûâàëîñü íåîäíîêðàòíî (Goode et al., 2000; Mimori-Kiyo-
sue, Tsukita, 2003; Minestrini et al., 2003; Tamura, Draviam,
2012). Ñîãëàñîâàííîé ðåãóëÿöèè âñåõ ýëåìåíòîâ ñèí-
öèòèÿ ñïîñîáñòâóåò òî, ÷òî ñâÿçûâàåìûå öèòîñêåëåòîì
öåíòðîñîìû, êèíåòîõîðû è ïîâåðõíîñòíûå öèòîïëàçìà-
òè÷åñêèå àêòèíîâûå ôèáðèëëû ÿâëÿþòñÿ ìåñòîì ðàñïîëî-
æåíèÿ ñèãíàëüíûõ ìîëåêóë, êîòîðûå ðåãóëèðóþò ñèíõðîí-
íûé ïåðåõîä îò îäíîé ñòàäèè ÿäåðíîãî öèêëà ê äðóãîé
(Carmena et al., 1998; Giansanti et al., 2001; Minestrini et al.,
2003).

Îá ó÷àñòèè áåëêà SBR (Dm NXF1) â ôîðìèðîâàíèè
öèòîñêåëåòà ñâèäåòåëüñòâóþò ïîëó÷åííûå íàìè ðåçóëüòà-
òû àíàëèçà ïåðâîãî äåëåíèÿ ìåéîçà â îîöèòàõ ñàìîê
D. melanogaster, íåñóùèõ ðàçíûå ñî÷åòàíèÿ àëëåëåé ãåíà
sbr (Golubkova et al., 2009). Ýòè äàííûå ñîãëàñóþòñÿ ñ
òåì, ÷òî ìóòàöèè ãåíà sbr ïðèâîäÿò ê õðîìîñîìíîé íåñòà-
áèëüíîñòè (Íèêèòèíà è äð., 2003). Ñëåäóåò îáðàòèòü âíè-
ìàíèå íà òî, ÷òî áåëîê SBR (Dm NXF1) îòëè÷àåòñÿ îò îð-
òîëîãè÷íûõ áåëêîâ NXF1 òåì, ÷òî ïîìèìî ðàñïîëîæåíèÿ
â ÿäðå èëè â ÿäåðíîé îáîëî÷êå îí ïðèñóòñòâóåò è â öèòî-
ïëàçìå (Àöàïêèíà è äð., 2010).

Ó ìëåêîïèòàþùèõ öèòîïëàçìàòè÷åñêàÿ ëîêàëèçàöèÿ
õàðàêòåðíà äëÿ áåëêîâ-ïàðàëîãîâ ñåìåéñòâà NXF, êîòî-
ðûå íàõîäÿòñÿ â êëåòêå â âèäå ãðàíóë. Ïîêàçàíî, ÷òî áåë-
êè MmNXF2 è MmNXF7 ìûøè âçàèìîäåéñòâóþò ñ áåë-
êîì MAP1B (microtubule-associated protein) (Tan et al.,
2005; Tretyakova et al., 2005). Ýòîò áåëîê ñòàáèëèçèðóåò
ìèêðîòðóáî÷êè (Vandecandelaere et al., 1996; Tortosa et al.,
2013) è â íåðâíûõ êëåòêàõ ìûøè íåïîñðåäñòâåííî âçàè-
ìîäåéñòâóåò ñ áåëêàìè, ìàðêèðóþùèìè èõ ïëþñ-êîí-
öû, — EB1 (end binding ) è EB3 (Tortosa et al., 2013).
MmNXF2 âçàèìîäåéñòâóåò c KIF17 (kinesin superfamily

protein) — öèòîïëàçìàòè÷åñêèì ìîòîðíûì áåëêîì èç ñå-
ìåéñòâà êèíåçèíîâ (Takano et al., 2007). Áåëêè KIF ó÷àñò-
âóþò â òðàíñïîðòå îðãàíåëë è áåëêîâûõ êîìïëåêñîâ ïî
ñåòè ìèêðîòðóáî÷åê â êëåòêå (Miki et al., 2001). Íåëüçÿ çà-
áûâàòü è î òîì, ÷òî ó ÷åëîâåêà áåëîê Hs NXF1 èçíà÷àëü-
íî áûë èäåíòèôèöèðîâàí êàê ôàêòîð êëåòî÷íîé àäãåçèè è
ïîëó÷èë íàçâàíèå ÒÀÐ (tip associated protein, ãäå tip — ty-
rosine kinase interacting protein) (Yoon et al., 1997). Ýòî ìî-
æåò ñâèäåòåëüñòâîâàòü î ïðèñóòñòâèè áåëêà ÒÀÐ â ñîñòà-
âå êîìïëåêñîâ, ñîäåðæàùèõ ñèãíàëüíûå ìîëåêóëû íà ïå-
ðèôåðèè êëåòêè.

Öèòîñêåëåò — ýòî äèíàìè÷íîå îáðàçîâàíèå, îí ñîáè-
ðàåòñÿ è ðàçáèðàåòñÿ, îáëàäàÿ ñïîñîáíîñòüþ ê ñàìîñáîð-
êå (Job et al., 2003). Ìèêðîòðóáî÷êè îáëàäàþò âíóòðåííåé
ïîëÿðíîñòüþ, èìåÿ ïëþñ- è ìèíóñ-êîíöû. Áîëåå äèíà-
ìè÷íûì, èëè ðàñòóùèì, ÿâëÿåòñÿ ïëþñ-êîíåö. Âàæíåé-
øèìè áåëêàìè, ó÷àñòâóþùèìè â ïðîöåññå ðîñòà ìèêðî-
òðóáî÷åê, ÿâëÿþòñÿ áåëêè MAP (microtubule associated
protein) è äèíàêòèí-äèíåèíîâûé áåëêîâûé êîìïëåêñ
(Hayashi et al., 2005; Akhmanova, Steinmetz, 2008). Êîìï-
ëåêñ áåëêîâ, âîâëå÷åííûé â îáåñïå÷åíèå ðîñòà ìèêðîòðó-
áî÷åê íà ïëþñ-êîíöå, ïîëó÷èë íàçâàíèå +TIPs (plus end
tracking proteins) (Schuyler, Pellman, 2001; Howard, Hy-
man, 2003). Ýòîò êîìïëåêñ áåëêîâ îáåñïå÷èâàåò íå òîëüêî
ðîñò òðóáî÷åê, íî è èõ âçàèìîäåéñòâèå ñ ðàçëè÷íûìè ñóá-
êëåòî÷íûìè ñòðóêòóðàìè (Maurer et al., 2012).

Â ñîñòàâ êîìïëåêñà âõîäèò ýâîëþöèîííî êîíñåðâà-
òèâíûé áåëîê EB1, èãðàþùèé âàæíóþ ðîëü â ôîðìèðîâà-
íèè âåðåòåíà äåëåíèÿ â ðàííèõ ýìáðèîíàõ äðîçîôèëû
(Rogers et al., 2002). Áåëîê EB1 ñïîñîáåí âçàèìîäåéñòâî-
âàòü ñî ìíîãèìè áåëêàìè (Akhmanova, Steinmetz, 2008;
Maurer et al., 2012). Èññëåäîâàíèå ìîëåêóëÿðíîé ñòðóêòó-
ðû áåëêîâ ìëåêîïèòàþùèõ, âçàèìîäåéñòâóþùèõ ñ áåë-
êîì EB1, ïîêàçàëî, ÷òî îáùèì äëÿ ýòèõ áåëêîâ ÿâëÿåòñÿ
ïðèñóòñòâèå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè èç ÷åòûðåõ àìèíîêèñ-
ëîò s-ip, â êîòîðîé s — serine, i — isoleucine, p — proline, à
íà ìåñòå äåôèñà — ëþáàÿ àìèíîêèñëîòà (Honnappa et al.,
2009). Ýòà ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ïîëó÷èëà íàçâàíèå
MtLS — microtubule tip localization signal. Ñëåäóåò îòìå-
òèòü, ÷òî äâå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè MtLS ïðèñóòñòâóþò â
áåëêå SBR (Dm NXF1) (Golubkova et al., 2012), íî èõ íåò â
áåëêå Hs NXF1 èëè Mm NXF1. Ïàðòíåðû áåëêà SBR â öè-
òîïëàçìå îñòàþòñÿ íåèçâåñòíûìè. Íåñëó÷àéíàÿ ëîêàëèçà-
öèÿ áåëêà SBR â öèòîïëàçìå ïîäðàçóìåâàåò åãî îñîáóþ
ðîëü â êëåòêå, à íàëè÷èå â ýòîì áåëêå 2 ïîñëåäîâàòåëüíî-
ñòåé MtLS ïðèâîäèò ê íåîáõîäèìîñòè îòâåòà íà âîïðîñ î
òîì, ÿâëÿåòñÿ ëè áåëîê SBR ïàðòíåðîì ôàêòîðà ÅÂ1 ó
äðîçîôèëû.

Ìû ïðåäïîëàãàåì, ÷òî êîëüöåîáðàçíûå ñòðóêòóðû â
ñèíöèòèàëüíûõ ýìáðèîíàõ D. melanogaster, êîòîðûå âèä-
íû áëàãîäàðÿ ïðèñóòñòâèþ â íèõ áåëêà SBR, ìîãóò áûòü
öèòîñêåëåòíûìè îáðàçîâàíèÿìè, âçàèìîäåéñòâóþùèìè ñ
ïëþñ-êîíöàìè àñòðàëüíûõ ìèêðîòðóáî÷åê, ïîäõîäÿùèìè
ê íèì èç ñîñåäíèõ öèòîïëàçìàòè÷åñêèõ äîìåíîâ. Êîëü-
öåîáðàçíûå ñòðóêòóðû, ïî íàøåìó ïðåäïîëîæåíèþ, ÿâ-
ëÿþòñÿ ñàéòàìè, çàõâàòûâàþùèìè è ñòàáèëèçèðóþùè-
ìè ïëþñ-êîíöû ìèêðîòðóáî÷åê. Ñóùåñòâîâàíèå òàêèõ
ñàéòîâ ïîçâîëÿåò âñòóïàòü â êîíòàêò ìèêðîòðóáî÷êàì,
ïîäõîäÿùèì ñ ðàçíûõ ñòîðîí ê àêòèíîâûì ôèáðèëëàì,
ðàçäåëÿþùèì ñìåæíûå öèòîïëàçìàòè÷åñêèå äîìåíû, è
ôîðìèðîâàòü íåïðåðûâíóþ öèòîñêëåòíóþ ñåòü, êîíòðî-
ëèðóþùóþ ñèíõðîííîå âñòóïëåíèå ÿäåð â ìèòîç è âûõîä
èç íåãî.
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g a s t e r. Êîëüöåâîé êàíàë — ýòî êàê ñëåä íà êëåòêå, îñòà-
þùèéñÿ ïîñëå öèòîêèíåçà (Carmena et al., 1998). Èç áåë-
êîâ, ó÷àñòâóþùèõ â íåïîëíîì öèòîêèíåçå ñ
îáðàçîâàíèåì öèñòû ãåíåðàòèâíûõ êëåòîê ó ñàìöîâ äðî-
çîôèëû, ïðèñóòñòâóþò àêòèí, àíèëëèí, ñåïòèí (peanut),
ðàçëè÷íûå ïðîòåèíêèíàçû è ôàêòîðû, âçàèìîäåéñòâóþ-
ùèå ñ ìèêðîòðóáî÷êàìè (Giansanti et al., 2001). Ó ñàìöîâ
â ñòåíêó êîëüöåâîãî êàíàëà àêòèí íå âõîäèò (Hime et al.,
1996). Â ïåðèîä èíäèâèäóàëèçàöèè ñïåðìàòèä ñèíöèòèé
îáåñïå÷èâàåò ñèíõðîííûå ïðåîáðàçîâàíèÿ àêòèíîâûõ
ôèáðèëë ïðè äâèæåíèè àêòèíîâûõ êîíóñîâ, ÷òî ïðèâîäèò
ê ðàçðóøåíèþ ñèíöèòèÿ (Fabrizio et al., 1998; Noguchi,
Miller, 2003).

Îäíî èç îñíîâíûõ îñîáåííîñòåé ñèíöèòèàëüíîãî ðàç-
âèòèÿ — ýòî ñèíõðîíèçàöèÿ ïðîöåññîâ, ïðîòåêàþùèõ â
êàæäîì ýëåìåíòå ñèíöèòèÿ. Âñå ÿäðà ñèíöèòèÿ ïðåæäå
âñåãî ñèíõðîííî ïðèñòóïàþò ê äåëåíèþ, ïîëó÷àÿ ñèãíàë,
ïðåäàâàåìûé ïî ýëåìåíòàì öèòîñêåëåòà. Äëÿ òîãî ÷òîáû
òàêîå áûëî âîçìîæíî, öèòîñêåëåò äîëæåí îáëàäàòü íå-
ïðåðûâíîñòüþ ïî âñåìó ñèíöèòèþ, ñîõðàíÿÿ ñâÿçü ñ ÿä-
ðîì êàæäîãî ýëåìåíòà ñèíöèòèÿ. Åñëè ñâÿçü ìåæäó îò-
äåëüíûìè ýëåìåíòàìè ñèíöèòèÿ ïðåðûâàåòñÿ, ýëåìåíò,
óòðàòèâøèé ñâÿçü, òåðÿåò ñïîñîáíîñòü ðàçâèâàòüñÿ â óíè-
ñîí ñ îñòàëüíûìè. Òàêèå íàðóøåíèÿ â ñïåðìàòîãåíåçå
ó D. melanogaster ìîãóò ïðèâåñòè ê àíîìàëèÿì ïðîöåñ-
ñà èíäèâèäóàëèçàöèè ñïåðàìàòèä, à â ýìáðèîãåíåçå — ê
ýìáðèîíàëüíîé ñìåðòíîñòè. Ôîðìèðîâàíèå ïðåäñòàâëå-
íèé î íåîáõîäèìîñòè ïðèñóòñòâèÿ ÐÍÊ ïðè ïðåîáðàçîâà-
íèÿõ öèòîñêåëåòà, â îñîáåííîñòè â ïåðèîäû òðàíñêðèïöè-
îííîé ðåïðåññèè, ïðèâëåêàåò âíèìàíèå ê ÐÍÊ-ñâÿçûâàþ-
ùèì áåëêàì, ñîõðàíÿþùèì ýòó ñâÿçü â öèòîïëàçìå.
Ïðèñóòñòâèå áåëêà Dm NXF1 íå òîëüêî â ÿäðå èëè ÿäåð-
íîé îáîëî÷êå, íî è â öèòîïëàçìå â ñîñòàâå ãðàíóë èëè
ñòðóêòóð ìîæåò ôóíêöèîíàëüíî ñâÿçûâàòü áåëîê Dm
NXF1 ñ ýëåìåíòàìè öèòîñêåëåòà. Ýòî ñîãëàñóåòñÿ ñ èçâå-
ñòíûìè äëÿ ìóòàíòîâ ïî ãåíó sbr íàðóøåíèÿìè âåðåòåíà
ìåéîçà, ïîÿâëåíèåì ïîòîìêîâ ñ íàðóøåííûì íàáîðîì
õðîìîñîì, õàðàêòåðíûìè àíîìàëèÿìè ýìáðèîíàëüíûõ
ìèòîçîâ è ñïåðìàòîãåíåçà, ò. å. íàðóøåíèÿìè, âûçâàí-
íûìè ãëàâíûì îáðàçîì èçìåíåíèÿìè ñòðóêòóð öèòîñêå-
ëåòà.

Ç à ê ë þ ÷ å í è å. Ïðèñóòñòâèå áåëêà SBR (Dm NXF1)
â ÿäðàõ ïèòàþùèõ êëåòîê â ÿéöåâûõ êàìåðàõ ó D. melano-
gaster è åãî îòñóòñòâèå â òðàíñêðèïöèîííî-íåàêòèâíîì
ãåðìèíàëüíîì ïóçûðüêå ñîãëàñóþòñÿ ñ èçâåñòíîé ôóíê-
öèåé ýòîãî áåëêà — åãî ó÷àñòèåì â ÿäåðíî-öèòîïîëàçìà-
òè÷åñêîì ýêñïîðòå ðàçëè÷íûõ ìÐÍÊ. Íàêîïëåíèå ìÐÍÊ
sbr â îîãåíåçå ìîæíî áûëî áû îáúÿñíèòü îòñðî÷åííîé ïî-
òðåáíîñòüþ â áåëêå SBR, âîçíèêàþùåé ñ íà÷àëîì òðàíñ-
êðèïöèè çèãîòè÷åñêèõ ãåíîâ. Ïîëó÷åííûå íàìè ðåçóëüòà-
òû ñâèäåòåëüñòâóþò î ñóùåñòâîâàíèè ñïåöèàëèçèðîâàí-
íûõ ôóíêöèé ãåíà Dm nxf1 (sbr) ó D. melanogaster. Ñðåäè
ýòèõ ôóíêöèé — ó÷àñòèå â ôîðìèðîâàíèè è äèíàìè÷íûõ
èçìåíåíèÿõ öèòîñêåëåòà, èãðàþùèõ îïðåäåëÿþùóþ ðîëü
â ïåðèîäû ñèíöèòèàëüíîãî ðàçâèòèÿ. Â ïîëüçó òàêîãî
ïðåäïîëîæåíèÿ ñâèäåòåëüñòâóþò ñëåäóþùèå ôàêòû:
1) ìàòåðèíñêèé ýôôåêò ìóòàöèé ýòîãî ãåíà, ïðîÿâëÿþ-
ùèéñÿ â íàðóøåíèè ñèíõðîííîñòè ÿäåðíûõ äåëåíèé â
ñèíöèòèàëüíûõ ýìáðèîíàõ, è õàðàêòåðíîå ðàñïðåäåëåíèå
áåëêà SBR â öèòîïëàçìå â ýòîò ïåðèîä ýìáðèîíàëüíîãî
ðàçâèòèÿ; 2) õàðàêòåðíûå íàðóøåíèÿ ñïåðìèîãåíåçà ó ìó-
òàíòà sbr12 ñ äîìèíàíòíîé ìóæñêîé ñòåðèëüíîñòüþ, ñâÿ-
çàííîé ñ îòñóòñòâèåì ïîäâèæíûõ ñïåðìàòîçîèäîâ, è ñó-
ùåñòâîâàíèå öèòîïëàçìàòè÷åñêèõ ñòðóêòóð, îáîãàùåí-
íûõ áåëêîì SBR, â öèñòàõ ñåìåííèêîâ.

Àâòîðû ïðèíîñÿò áëàãîäàðíîñòü ñîòðóäíèêàì ÖÊÏ
«Õðîìàñ» (Öåíòð èññëåäîâàíèÿ óëüòðàñòðóêòóðû è ìî-
ëåêóëÿðíîãî ñîñòàâà áèîëîãè÷åñêèõ îáúåêòîâ ïðè áèî-
ëîãè÷åñêîì ôàêóëüòåòå Ñ.-Ïåòåðáóðãñêîãî ãîñóäàðñò-
âåííîãî óíèâåðñèòåòà) è Ðåñóðñíîãî öåíòðà ðàçâèòèÿ
ìîëåêóëÿðíûõ è êëåòî÷íûõ òåõíîëîãèé Ñ.-Ïåòåðáóðã-
ñêîãî ãîñóäàðñòâåííîãî óíèâåðñèòåòà.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå Ðîñ-
ñèéñêîãî ôîíäà ôóíäàìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé (ïðîåê-
òû 09-04-00697 è 12-04-00934), ïðîãðàììû Ðîñíàóêà
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(8045).
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The syncytial development is a feature of early embryogenesis and spermatogenesis in Drosophila melano-
gaster. All elements of syncytium are interconnected by single cytoskeletal network that enables equal conditi-
ons and provides synchronic development. The cytoskeleton is essential for the formation and functioning of
the mitotic spindle, cytoskeletal elements are the main structural component of cilia and flagella. Intra- and in-
tercellular transport, morphogenesis processes depend from cytoskeleton on both within a single cell, and at
the level of the whole organism. The sbr (small bristles) gene of D. melanogaster belongs to the NXF (nuclear
export factor) evolutionarily conservative proteins family. Gene Dm nxf1 (sbr), as well as its orthologs in other
organisms, controls the export of poly(A)-containing RNA from the nucleus to the cytoplasm, and the corres-
ponding proteins are usually localized in the nucleus or in the nuclear envelope. For SBR protein we have
shown the localization not only in the nucleus, but in the cytoplasm marking of characteristic cytoplasmic struc-
tures. A breach of the cytoskeleton in the sbr (Dm nxf1) mutant in D. melanogaster shown by us and cytoplas-
mic localization of the protein SBR allow us to link the specific functions of this protein with the dynamics of
the cytoskeleton.

K e y w o r d s: small bristles, nuclear export factor 1, Drosophila melanogaster, embryogenesis, spermato-
genesis, syncytium, cytoskeleton.
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